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Resumen 
En condiciones de campo en la Universidad Nacional de Colombia sede Palmira (950 m.s.n.m., 24 oC y 
75% de humedad relativa) se evaluaron la respuesta fotosintética de cuatro clones de Eucalyptus grandis 
(28-3, 18-3, 24A-5, 19-1) al estrés hídrico:  capacidad de campo (1 cc), 0.5 cc, 0.25 cc y a la saturación de 
agua e intensidades lumínicas variables de 1500, 1000, 500, 250, y 0 µmol/m2/s en el primer ensayo y de 
1500, 1000, 435, 87, 70, 52, 35, 26, y 0 µmol/m2/s en el segundo.  En ambos estudios, se utilizó un di-
seño experimental de parcelas divididas con cuatro repeticiones, donde la parcela principal correspondió 
al nivel de humedad en el suelo o a la intensidad lumínica y la subparcela a los clones.  El análisis esta-
dístico mostró que E. grandis reduce la tasa de fotosíntesis de manera significativa cuando se presenta 
estrés hídrico en el suelo y que el grado de la respuesta depende del clon, lo que sugiere la presencia de 
mecanismos fisiológicos dependientes del genotipo para responder al estrés hídrico.  Se presentaron cur-
vas de luz típicas con puntos de compensación bajos (0.9 - 7.0 µmol/m2/s de CO2), puntos de saturación 
altos (68 - 39 µmol/m2/s de CO2) y alta eficiencia fotosintética (CO2: 0.0003 – 0.0086 mol/mol de luz). 
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Abstract 
At the Universidad Nacional de Colombia Sede Palmira (950 m, 24oC and 75% RH) two experiments were 
established to assess the photosynthetic response of four clones of Eucalyptus grandis to water stress and 
its response to light intensity. In both cases the experimental design was a split plot with 16 treatments (4 
levels of water and 4 clons) and four replications. The main plot corresponded to the water level and the 
clones were located in the sub - plots. Statistical analysis of the data indicates that the E. grandis reduces 
its photosynthesis rate in response to soil water stress, which depends also on the clone. This suggests 
the presence of physiological mechanisms depending on each genotype. Typical light curves with low com-
pensation points were presented (0.9 - 7.0 mol CO2 m-2 s-1), high saturation points (68-39 mol CO2 m-2 
s-1) and high photosynthetic efficiency (0.0003 to 0.0086 CO2 mol per mol of light).  
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Introducción 
La disponibilidad de agua en el suelo es determinante para la distribución de las plantas en los 
ecosistemas y la productividad de los cultivos, por tanto, el estudio de la relación agua: planta 
es importante para conocer la capacidad de adaptación de los diferentes genotipos y cultivares 
al estrés hídrico y para la selección de sitios de siembra y el establecimiento de variables de 
respuesta estables como criterio de selección temprana (El-Sharkawy et al., 2012).  Esto es es-
pecialmente importante debido al efecto esperado del calentamiento global, que según algunas 
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predicciones, modificará el régimen hídrico en las regiones intertropicales, con períodos de se-
quía prolongados alternados con épocas lluviosas igualmente prolongadas y con la ocurrencia 
de eventos de lluvias intensas con las consecuentes inundaciones (El-Sharkawy y Mejía, 2011). 
 La fotosíntesis es un proceso de oxidación-reducción que utiliza energía de la luz solar 
para sintetizar carbohidratos a partir del CO2 del aire y liberar oxígeno al medio ambiente a 
partir de H2O y es afectada por condiciones climáticas como disponibilidad de agua, intensidad 
de luz, y temperatura, entre otros.  El impacto de las condiciones ambientales, entre ellas la 
intensidad de luz, sobre la fotosíntesis está directamente relacionado con la producción y la 
adaptabilidad de las plantas (Taiz y Zeiger, 2010).  La luz es un factor limitante en la respuesta 
fotosintética de las plantas.  Kok (1949) encontró una relación directa y definida que explica la 
relación entre la fotosíntesis y la respiración. Lobo et al. (2013); Rosati y Dejong (2003); Haber-
mann et al. (2003); Melgarejo (2013) y Solarte y Pérez (2013) desarrollaron modelos matemáti-
cos para el ajuste de la curva que relaciona la intensidad de luz vs. la tasa de fotosíntesis en las 
plantas.  
 La cuantificación de la tasa de fijación de CO2 en hojas enteras mediante flujo fotónico 
creciente, permite la construcción de curvas de respuesta a la luz que proporcionan informa-
ción de las propiedades fotosintéticas de las plantas.  En la oscuridad no ocurre asimilación 
fotosintética de carbono y la planta libera CO2 como consecuencia de la respiración, por tanto, 
los valores de fotosíntesis son negativos.  En la medida que la intensidad de luz aumenta, la 
tasa de fotosíntesis neta incrementa hasta igualarse con el CO2 liberado por la respiración mi-
tocondrial.  El momento en el cual la tasa de incorporación de CO2 es igual al de su liberación 
se denomina Punto de Compensación a la Luz (PCL).  En general, las plantas de sol presentan 
un PCL entre 10 y 20 µmol/m2/s  y las de sombra entre 1 y 5 µmol/m2/s.  En la medida que el 
flujo fotónico aumenta se presenta un incremento lineal de la tasa de fotosíntesis hasta el pun-
to de saturación, cuando la fotosíntesis no responde al incremento de la intensidad de luz.  La 
pendiente de la porción lineal de la curva indica el rendimiento cuántico máximo de la fotosín-
tesis.  En el rango entre el PCL y punto de saturación, la fotosíntesis es limitada por la tasa de 
transporte de electrones que, a su vez, es limitada por la cantidad de luz disponible.  Las plan-
tas responden al estrés hídrico disminuyendo la tasa de fotosíntesis y modificando el punto de 
saturación de luz (Taiz y Zeiger, 2010; Buchanan y Jones, R. 2000).  
 El eucalipto, Eucalyptus grandis W. Hill ex Maiden, es una Myrtaceae conocida con los 
sinónimos Eucalyptus saligna var. pallidivalvis Baker et A.C. Sm. y comúnmente como eucalip-
to rosado.  Es originario de Australia y comprende cerca de 700 especies.  Se encuentran de 
manera natural en un amplio rango de ambientes entre 32° y 17° de latitud sur en la región 
costera de Queensland y en Nueva Gales del Sur (Australia), desde el nivel del mar hasta 900 
m.s.n.m., con precipitación promedio anual entre 1000 y 1780 mm, y una estación seca de 
aproximadamente 3 meses.  Es la especie arbórea más cultivada para la producción de pulpa 
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de fibra corta, madera, aceites esenciales y medicinales (FAO, 2012; Whitehead et al., 2004; 
Pérez Arbeláez, 1952; Faostat, 2012).  En Colombia se cultiva aproximadamente en 15,984 ha 
en los departamentos del Cauca, Valle, Caldas, Risaralda y Antioquia, entre 1000 y 2000 
m.s.n.m., generalmente en zonas de laderas degradadas utilizadas con ganadería extensiva y en 
zonas que presentan períodos estacionales de sequía (Almeida et al., 2007).  Presenta meca-
nismos fisiológicos para la defensa al estrés hídrico, como son el arreglo casi vertical de las ho-
jas, alta sensibilidad estomática, sistema radical profundo y capacidad de ajuste osmótico para 
mantener la turgencia de las hojas. (FAO, 2012; Whitehead et al., 2004).   
 Según: Kalarackal y Somen (1997); Whitehead et al. (2004); Costa Silva et al. (2004); 
Pita et al. (2005); Almeida et al. (2007); Rolando y Little (2008); Hubbard et al. (2010); y Cabral 
et al. (2010), el eucalipto responde al estrés por agua manteniendo el potencial hídrico de las 
hojas a niveles relativamente altos y cerrando los estomas para evitar la pérdida de agua con la 
consecuente diminución de la tasa de fotosíntesis.   
 Por otro lado, existen pocas referencias sobre la tolerancia de eucalipto al exceso de 
agua en el suelo, no obstante existen especies tolerantes como E. robusta de raíces adventicias 
que crece en zonas inundables, en contraste con E. grandis que presenta reducción en el cre-
cimiento bajo condiciones de saturación agua en el suelo (Pardos, 2004). 
 Debido a la importancia económica e industrial del eucalipto, los trabajos presentados 
en este artículo tuvieron como objetivo determinar el efecto de la disponibilidad de agua en el 
suelo sobre la tasa de fotosíntesis del E. grandis y su respuesta a cambios en la intensidad de 
luz. 
 
Materiales y métodos  
 
Los ensayos fueron establecidos en la Universidad Nacional de Colombia sede Palmira (950 
m.s.n.m., 24 oC, y humedad relativa de 75%).  En ambos ensayos se utilizó un diseño de parce-
las divididas con cuatro repeticiones, en el cual las parcelas principales estaban constituidas 
por las disponibilidades de agua en el suelo: capacidad de campo (cc) equivalente a 1 cc, 0.5 cc, 
0.25 cc y saturación del suelo, como subparcelas los clones de eucalipto 28-3, 18-3, 24A-5, y 
19-1. 
 
 Las plantas fueron sembradas en macetas de 60 cm de altura por 30 cm de diámetro, 
sobre un Mollisol recolectado en el sitio del ensayo.  Para determinar la curva de agua y el vo-
lumen de agua requerido para mantener el suelo a capacidad de campo, se utilizó el método 
gravimétrico y con esta base se calculó el volumen para los tratamientos con déficit de agua.  El 
tratamiento de saturación del suelo se alcanzó con una lámina de agua > 1 cm.  Para evitar la 
alteración de la humedad en los tratamientos, las macetas fueron cubiertas con tapas plásticas.  
Respuesta fotosintética de Eucalyptus grandis a la disponibilidad de  
agua en el suelo y a la intensidad de luz 
4 
Cada día durante el tiempo experimental se aplicaron riegos para asegurar los niveles de hu-
medad en el suelo que fueron controlados con tensiómetros. 
 La tasa de fotosíntesis se determinó con un equipo portátil ADC modelo LCPro+ de sis-
tema abierto, regulando la intensidad de luz con lámparas apropiadas.  En cada ensayo se hi-
cieron seis evaluaciones y los datos generales de fotosíntesis fueron obtenidos con una intensi-
dad lumínica de 1200 µmol/m2/s.  Las curvas de luz se obtuvieron con intensidades variables:  
1500, 1000, 500, 250, y 0 µmol/m2/s en el primer ensayo y 1500, 1000, 435, 87, 70, 52, 35, 
26, y 0 µmol/m2/s en el segundo, con el fin de obtener tasas de fotosíntesis a bajas intensida-
des de luz.  Para las evaluaciones, realizadas 70 días después de iniciados los tratamientos, se 
recolectaron las primeras hojas desarrolladas del tercio superior de los árboles en cada ensayo.  
Con los datos obtenidos se determinó el efecto del estrés hídrico sobre el intercambio de gases.  
El análisis estadístico de los datos se realizó utilizando el programa SAS 9.3 2013.  Las curvas 
de luz se construyeron con las tasas de fotosíntesis a diferentes intensidades de luz usando el 
modelo de Mitscherlich (Ecuación 1), mediante el cual se determinaron la fotosíntesis máxima, 
la eficiencia fotosintética y el punto de compensación de luz (Solarte, Perez y Melgarejo, 2013).   
 
             ( )         (      (   ) (   ))     (Ecuación 1) 
 
Dónde: 
A =  Fotosíntesis neta. 
Amax =  Asíntota de la fotosíntesis a alta luz (fotosíntesis máxima). 
Aqe =  Pendiente inicial de la curva (eficiencia de la fotosíntesis (φ). 
Pcl =  Punto de compensación por luz (intercepto en X cuando la fotosíntesis es igual a cero) 
 
Resultados y discusión 
Con una intensidad de luz 1200 µmol/m2/s la respuesta de E. grandis, a los diferentes niveles 
de disponibilidad de agua en el suelo fue altamente significativa (P < 0.01), igualmente lo fue 
entre los clones estudiados en todas las variables de respuesta evaluadas: fotosíntesis, CO2 
interno en la cavidad sub-estomática, conductancia estomática y tasa de transpiración (Cua-
dros 1 y 2).  Las tasas de fotosíntesis fueron altas, si se comparan con las de otras especies C3 
que presentan valores entre 10 y 24 µmol CO2/m2/s (Taiz y Zeiger, 2010. Buchanan, Gruissem 
y Jones, 2000) y con los encontradas por Forrester et al. (2012) en plantas de E. nitens, y por 
Whintehead y Beadle (2004) en varias especies de Eucalyptus.  Pita et al. (2005) en el sureste de 
España encontraron en este mismo género tasas de fotosíntesis de 30 µmol/m2/s de CO2 en 
mediciones entre junio y julio, lo que coincide con los resultados en los trabajos realizados por 
Riaño y colaboradores en Colombia (Riaño, 2013. Comunicación personal).   
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 Las mayor tasa de fotosíntesis se encontró en suelos a capacidad de campo (cc) y a 0.5 
cc, a 0.25 cc la tasa fue menor que a cc pero igual a 0.5 cc. El tratamiento de saturación pre-
sentó tasas de fotosíntesis significativamente menores, lo cual indica que E. grandis tiene me-
canismos fisiológicos como cierre de estomas que le permiten responder al estrés por exceso de 
agua.  Esto se puede confirmar con la reducción de CO2 interno en la cavidad sub-estomática 
en los tratamientos con mayor tasa de fotosíntesis y los menores valores de conductancia esto-
mática y tasa de transpiración en el tratamiento saturado; estos resultados coinciden con los de 
Marchant et al. (2007).  Estos resultados permiten inferir que E. grandis tolera mejor la sequía 
que el exceso de agua en el suelo, condición que ocasiona estrés por déficit de oxígeno y como 
consecuencia primaria la inhibición de intercambio de gases debido al cierre de los estomas 
(Cuadro 1). 
Se encontraron diferencias altamente significativas entre clones (Cuadro 2) para  fotosíntesis, 
conductancia estomática y transpiración, lo que indica que el mecanismo de cierre y apertura 
de estomas está ligado con el genotipo.  El clon 28-3 presentó las mayores tasas de fotosíntesis, 
conductancia estomática y transpiración y el menor CO2 interno, lo que indica la relación entre 
estas variables de respuesta y el grado de apertura de los estomas, además esta relación varía 
entre los clones, confirmando el efecto del genotipo en el intercambio de gases por la planta y el 
medio ambiente. 
 Si se toman como referencias los promedios de las conductancias estomáticas entre los 
tratamientos (2.14 mol/m2/s) y entre los clones (2.11 mol/m2/s) y la tasa de transpiración en-
tre los tratamiento y los clones (6.6 mol/m2/s, en ambos casos) se observa que en los clones 
28-3 y 18-3 la conductancia estomática y la tasa de transpiración fueron mayores que el pro-
medio general; mientras que en los clones 19-1 y 24A-5 fueron menores, esto reafirma el efecto 
del genotipo y sugiere que E. grandis tiene mecanismos fisiológicos y bioquímicos que le permi-
ten responder al estrés de agua. 
 Como se observa en la Figura 1, la respuesta fotosintética de la planta al estrés hídrico y 
a la intensidad de luz en todos los clones evaluados fue significativa (P < 0.01).  En condiciones 
de oscuridad los valores fueron negativos, lo que indica respiración de la planta.  En todos los 
casos se observó respuesta positiva a la intensidad de luz; a baja irradiación las curvas presen-
taron una respuesta lineal, seguida de una desaceleración hasta la saturación, pero los datos 
no mostraron foto-inhibición. 
 En el Cuadro 3 se incluyen los resultados del modelo ajustado para todos los tratamien-
tos y clones, se pueden observar la tasa de fotosíntesis máxima, el punto de saturación, el pun-
to de compensación a la luz y la eficiencia fotosintética.  Los resultados indican que todos los 
clones tienen un potencial fotosintético mayor que el promedio (ver Cuadro 2), lo que sugiere 
que en el ambiente donde crecieron las plantas, otros factores, diferentes a la disponibilidad de 
agua, fueron limitantes. 
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 En todos los casos el punto de compensación a la luz fue bajo, si se tiene en cuenta que 
el eucalipto es una planta C3 (Taiz y Zeiger, 2010; Buchanan, Gruissem y Jones, 2000).  Para a 
eficiencia fotosintética no se observaron diferencias entre tratamientos y clones, debido a que 
esta característica depende en gran medida de la ruta fotosintética (Taiz y Zeiger, 2010; Bucha-
nan, Gruissem y Jones, 2000).  Con el fin de confirmar las tasas de fotosíntesis a intensidades 
de luz menores que 500 µmol/m2/s, se hicieron evaluaciones adicionales (Cuadro 4) que con-
firman que el punto de compensación en E. grandis es bajo. 
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Cuadro 1. Efecto de la disponibilidad de agua en el suelo (humedad) sobre el intercambio de gases en 
Eucalyptus grandis.*  
Tratamiento 
(humedad) 
Tasa de fotosíntesis 
(CO2, µmol/m2/s) 
Ci 
(ppm) 
Cond. estomática 
(CO2, µmol/m2/s) 
Transpiración  
(CO2,µmol/m2/s) 
cca 46.47 a** 219.92 b 2.33 a 9.91 b 
0.5 cc 43.79 ab 219.52 b 2.45 a 10.69 a 
0.25 cc 40.22 b 230.81 b 2.19 a 9.66 b 
Saturado 21.89 c 279.28 a 1.61 b 8.042 c 
Promedio 28.09 237.38 2.15 9.58 
MDS 
**Pr > F 
3.846 
<0.001 
12.35 
<0.001 
0.3403 
<0.001 
0.31 
<0.001 
* Los valores corresponden al promedio de 150 datos de evaluaciones hechas a intensidades de luz de 
1200 (CO2, µmol/m2/s). 
a. cc = suelo en capacidad de campo.   
 
 
 
Cuadro 2. Tasa de fotosíntesis, CO2 interno en la cavidad sub-estomática, conductancia estomática y promedio de la tasa 
de transpiración de cuatro clones de Eucalyptus grandis*. 
Clon Tasa de fotosíntesis 
(CO2, µmol/m2/s) 
Ci 
(ppm) 
Cond. estomática 
(CO2, µmol/m2/s) 
Transpiración 
(CO2, µmol/m2/s) 
28-3 41.02 a** 230 c 2.18 a 9.90 a 
18-3 38.15 ab 233 bc 1.89 a 8.81 b 
19-1 38.21 ab 241 ab 1.94 a 9.37 ab 
24A-5 35.34 b 244 a 2.24 a 6.69 a 
Promedio 38.18 237 2.06 9.44 
MDS 
Pr > F 
2.862 
<0.0066 
9.56 
0.0041 
0.46  
<0.0001 
0.666 
0.0008 
** Valores en una misma columna seguidos de letras iguales no difieren en forma significativa (P < 0.01).   
* Los valores corresponden al promedio de 150 datos de evaluaciones hechas a intensidades de luz de 1200 µmol/m2/s.   
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Cuadro 3.  Fotosíntesis máxima, punto de compensación de luz y eficiencia fotosintética en cada tratamiento de hume-
dad en el suelo y en cada clon de Eucalyptus grandis. 
Tratamiento 
(humedad) 
Clon Fotosíntesis 
máxima  
(CO2, µmol/m2/s) 
Punto compen-
sación de luz 
(µmol/m2/s) 
Eficiencia fotosintética 
(mol CO2/mol de luz) 
Sig. del modelo 
(Pr < F) 
cca 28-3 57.52 6.54 0.001 0.0001 
cc 18-3 68.61 4.30 0.006 0.0004 
cc 19-1 59.95 0.83 0.006 0.0078 
cc 24A-5 39.79 4.20 0.005 0.0086 
0.5 cc 28-3 57.62 7.65 0.006 0.0004 
0.5 cc 18-3 65.76 2.76 0.008 0.0023 
0.5 cc 19-1 39.51 0.98 0.009 0.0053 
0.5cc 24A-5 42.94 2.50 0.007 0.0005 
0.25 cc 28-3 67.93 6.44 0.006 0.0002 
0.25cc 18-3 52.92 0.69 0.009 0.0003 
0.25 cc 19-1 41.53 2.26 0.010 0.0016 
0.25 cc 24ª-5 42.75 0.70 0.050 0.0001 
Saturado 28-3 61.52 1.41 0.007 0.0011 
Saturado 18-3 51.78 1.41 0.008 0.0002 
Saturado 19-1 38.58 5.02 0.010 0.0019 
Saturado 24A-5 41.40 1.74 0.006 0.0003 
a. cc = suelo en capacidad de campo. 
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Cuadro 4.  Fotosíntesis máxima, punto de compensación de luz y eficiencia fotosintética en cada tratamiento y en cada clon 
de Eucalyptus grandis.   
Tratamiento Clon Fotosíntesis má-
xima  
(CO2,µmol/m2/s) 
Punto compensa-
ción de luz 
(CO2,µmol/m2/s) 
Eficiencia fotosintética 
(mol CO2/mol de luz) 
Sig. del modelo 
(Pr > F) 
cc 28-3 40.10 12.75 0.0081 <0.0001 
cc 18-3 24.26 18.35 0.0107 <0.0001 
cc 19-1 33.34 0.47 0.0118 <0.0001 
cc 24A-5 36.06 6.96 0.0110 <0.0001 
0.5 cc 28-3 26.27 2.06 0.0067 <0.0001 
0.5 cc 18-3 49.86 1.54 0.0094 <0.0001 
0.5 cc 19-1 41.35 3.36 0.0111 <0.0001 
0.5cc 24A-5 32.21 8.91 0.0111 <0.0001 
0.25 cc 28-3 54.86 2.79 0.00969 <0.0001 
0.25cc 18-3 24.42 22.81 0.00687 <0.0001 
0.25 cc 19-1 36.36 8.59 0.00129 <0.0001 
0.25 cc 24A-5 22.19 8.26 0.0106 <0.0001 
Saturado 28-3 22.60 4.99 0.0113 <0.0001 
Saturado 18-3 10.03 16.76 0.0103 <0.0001 
Saturado 19-1 n.d. n.d. n.d. <0.0001 
Saturado 24A-5 9.62 30.20 0.00782 <0.0001 
Los datos corresponden a la segunda evaluación para verificar los resultados obtenidos.   
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Figura 1.  Respuesta fotosintética de cuatro clones de Eucalyptus grandis a la intensidad de luz bajo diferentes 
condiciones de humedad en el suelo.   
Los datos se ajustan al modelo propuesto (Ecuación 1), como se indica en los Cuadros 3 y 4 que corresponden al 
primer y segundo ensayo respectivamente. 
